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Quem me dera se eu pudesse sentir por um 
instante com os sentidos que não os meus 
Olhando com seus olhos, qual beleza eu veria? 
Voando com suas asas quanta coragem eu teria? 
Será que sou capaz de sentir com seus sentidos o 
frescor das cachoeiras e a resignação do zarpar à 
incerteza? 
Será que sou capaz de me sentir como parte do 
todo, cumprindo meu propósito com a mesma 
leveza que você dança a dança da natureza? 
Não sei o quanto sou capaz, mas com você eu 
aprendi que a vida é bela quando se enxerga a 
graciosidade de todas as etapas singulares. 
E que a efemeridade da vida se da pela 







































Leptophlebiidae é a maior família de Ephemeroptera em número de gêneros e a 
segunda maior em número de espécies. Dentre as regiões biogeográficas, a região 
Neotropical é a mais diversificada, contemplando 40% de todas as espécies da 
família. Nessa região, estima-se que 60% dos gêneros e 80% das espécies sejam 
endêmicos. Leptophlebiidae é um dos grupos mais estudados de Ephemeroptera 
na Neotropical, tendo sido dividida em diversos complexos durante as décadas 
de 1980 e 1990, com base exclusivamente em caracteres morfológicos. 
Contudo, para muitos dos complexos, nenhum ou poucos estudos foram 
realizados desde as proposições originais. Dessa forma, o presente estudo teve 
como objetivo verificar as relações cladísticas e o status taxonômico dos complexos 
de Leptophlebiidae que ocorrem na Região Neotropical. Para tanto, foram utilizados 
dois marcadores moleculares: Citocrômo Oxidase subunidade I (COI, 394 pb) e a 
região D2-D3 do 28S DNA ribossomal (28SDNAr, 1231 pb). A matriz de dados foi 
composta por 155 táxons pertencentes a 53 gêneros, dos quais 29 são neotropicais, 
representando 70,7% da diversidade Neotropical da família. Nossas análises de 
Inferência Bayesiana (IB) e de Máxima Verossimilhança (ML) recuperaram os 
Leptophlebiidae Neotropical em quatro clados distintos com altos valores de suporte 
(clado IV-VII), cada um proposto como uma subfamília: Terpidinae (clado IV), com 
representantes exclusivamente neotropicais (Escudo Guiana e Brasil); 
Choroterpinae (clado V) dividido em Choroterpini e Thraulini; Atalophlebiinae (clado 
VI), com representantes das regiões Madagascar, Australiana e Neotropical (Escudo 
Patagônia); e Hagenulinae (clado VII), com representantes exclusivamente 
neotropicais (Escudo Guiana e Brasil), tendo sido dividida em duas tribos, 
Haguenulini e Thraulodini, e cinco subtribos.  




Leptophlebiidae is the largest family of Ephemeroptera in number of genera and the 
second largest in number of species. Among the biogeographic regions, the 
Neotropical is the most diversified, with 40% of all species in the family. In this region, 
it is estimated that 60% of the genera and 80% of the species are endemic. 
Leptophlebiidae is one of the most studied groups of Ephemeroptera in Neotropical, 
having been divided in several complexes during the decades of 1980 and 1990, 
based exclusively on morphological characters. However, for many of the complexes, 
no one or few studies have been realized since the original propositions. Thus, the 
present study aimed to verify the cladistic relations and the taxonomic status of the 
complexes of Leptophlebiidae that occur in the Neotropical Region. Using two 
molecular markers: Cytochrome Oxidase subunit I (COI, 394 pb) and the D2-D3 
region of 28S ribosomal DNA (28SDNAr, 1.231 pb). The data were composed of 155 
taxa belonging to 53 genera, of which 29 are Neotropical, representing 70.7% of the 
Neotropical diversity of family. Our analyzes of Bayesian Inference (IB) and 
Maximum Likelihood (ML) recovered Netopropical Leptophlebiidae in four distinct 
clades with high support values (clade IV-VII), each proposed as a subfamily: 
Terpidinae (clade IV), with exclusively Neotropical representatives (Shield Guyana 
and Brazil); Choroterpinae (clade V) divided into Choroterpini and Thraulini; 
Atalophlebiinae (clade VI), with representatives of Madagascar, Australian and 
Neotropical (Patagonian Shield); And Hagenulinae (clade VII), with exclusively 
Neotropical representatives (Shield Guyana and Brazil), having been divided into two 
tribes, Haguenulini and Thraulodini, and five subtribes. 
Key words: Phylogeny, Hagenulinae, Gondwana, COI, 28S, mayfly 
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Atualmente a ordem Ephemeroptera, é composta por 3341 espécies, 400 gêneros e 
42 famílias. Seus representantes ocupam habitats de água doce do mundo todo, 
exceto na Antártica (Barber-James et al., 2013. Disponível em: 
http://www.catalogueoflife.org/col/details/database/id/120. Acesso em: 18 de janeiro 
de 2017). Os Ephemeroptera viventes representam o que restou de um grupo muito 
diversificado de insetos voadores primitivos (Ephemerida). Sua origem data do final 
do Carbonífero ou do início do Permiano, cerca de 280 m.a.a., sendo uma das 
linhagens mais antigas dentre os Pterygota (Sartori & Brittain, 2015).  
Leptophlebiidae Banks, 1900 são efemerópteros cosmopolitas e altamente 
diversificados morfologicamente, sendo a maior família em número de gêneros e a 
segunda maior em número de espécies, com aproximadamente 141 gêneros e 643 
espécies (Sartori & Brittain, 2015). O representante mais antigo de Leptophlebiidae 
conhecido é o fóssil Leptoneta calyptrata Sinitshenkova, 1989 do Cretáceo Inferior, 
proveniente da formação Tsagantsab da Mongólia, datado em cerca de 130 m.a.a. 
(Sinitshenkova, 1989. Disponível em: 
http://fossilworks.org/bridge.pl?a=collectionSearch&taxon_no=71725&max_interval=
Cretaceous&country=Mongolia&is_real_user=1&basic=yes&type=view&match_subg
enera=1. Acesso em: 18 de janeiro de 2017). 
A classificação interna de Leptophlebiidae ainda é alvo de discussões. Peters (1980) 
foi o primeiro a propor uma divisão interna da família, baseando-se em caracteres 
morfológicos como: as diferenças no aparelho bucal das ninfas e caracteres da asa 
e da genitália em adultos. O autor dividiu a família em duas subfamílias: 
Leptophlebiinae Banks, 1900, com oito gêneros de distribuição restrita ao Hemisfério 
Norte; e propôs uma nova subfamília, Atalophlebiinae, na qual incluiu todos os 
outros gêneros, com linhagens de pouco à extremamente especializadas. 
Atalophlebiinae é altamente diversificada e com representantes espalhados por todo 
o globo, sendo a maior diversidade observada no Hemisfério Sul (Peters, 1980). 
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Entretanto, Kluge (1994) questionou os caracteres utilizados para divisão em duas 
subfamílias. Em uma filogenia não quantitativa, baseando-se em dados morfológicos 
o autor propôs que os gêneros Habrophlebia Eaton, 1881 e Habroleptoides 
Schoenemund, 1929, até então alocados em Leptophlebiinae, deveriam fazer parte 
de uma nova subfamília, denominando-a Habrophlebiinae. Mais tarde, Kluge (2009), 
utilizando a mesma metodologia, restringiu Atalophlebiinae (Atalophlebia/fg5 
=Atalophlebolinguata) e criou três subfamílias novas, sendo elas: Calliarcyinae 
(Atalophlebia/fg1 =Atalophlebodentata), Terpidinae (Atalophlebia/fg3 
=Atalophleboculata) e Castanophlebiinae (Atalophlebia/fg4 =Atalophlebimaxillata). 
Tal divisão foi corroborada por Godunko (2015), por meio de uma filogenia também 
baseada em dados morfológicos.  
Dentre as regiões biogeográficas, a região Neotropical é a mais diversificada, 
contemplando 40% de todas as espécies da família (Sartori & Brittain, 2015). Nessa 
região, Leptophlebiidae são dominantes em muitas bacias hidrográficas, tanto em 
termos de diversidade taxonômica quanto em abundância e endemismo (Peters & 
Peters, 1980; Towns & Peters, 1996; Salles et al., 2004; Dominguez et al., 2013; 
Sartori & Brittain, 2015). Estima-se que nessa região 60% dos gêneros e 80% das 
espécies sejam endêmicos (Pescador et al., 2001). Atualmente há registros de 41 
gêneros para a região (Domínguez et al., 2013) e 247 espécies (Sartori & Brittain, 
2015). Apesar da grande variedade de táxons, o conhecimento sobre a diversidade 
da família na região continua crescendo, o que os tornam um dos grupos mais 
estudados de Ephemeroptera na região, tanto em relação à taxonomia (e.g. Peters, 
1969; Savage, 1982; Flowers & Domínguez, 1991; Mariano, 2011), quanto à 
sistemática (e.g. Savage, 1983; Pescador e Peters; 1990; Domínguez, 1995, 2001, 
2009; Sartori, 2005; Salles & Domínguez, 2012; Gonçalves et al., 2012) e 
biogeografia (e.g. Savage, 1987, 2005; Domínguez, 1999).  
A partir da década de 80, diversos autores sugeriram a divisão dos atalophlebiineos 
neotropicais em diversos complexos ou linhagens supostamente monofiléticos. 
Savage (1987), seguindo a classificação de Peters (1980), dividiu os Atalophlebiinae 
neotropicais em dois grandes grupos: o Escudo da Patagônia, não monofilético, 
composto por 10 gêneros adaptados ao clima frio, e com linhagens relacionadas às 
regiões Oriental, Oceânica e Australiana; e o Escudo Guiana e Brasil, monofilético, 
composto por 24 gêneros adaptados a climas mais quentes, com linhagens 
  
15 
endêmicas, refletindo o isolamento pela formação do Atlântico há 80 m.a.a. até a 
formação do istmo do Panamá há 5 m.a.a.. Entretanto o autor não utilizou análises 
filogenéticas para tais divisões. Os gêneros do Escudo da Patagônia foram divididos 
em cinco linhagens ou complexos, sendo apenas uma delas (Penaphlebia: 
Penaphlebia Peters e Edmunds, 1972 e Massartella Lestage, 1930) restrita ao 
continente sul-americano, as demais linhagens contém gêneros neotropicais e dos 
demais continentes gondwânicos, sendo elas: Linhagem Hapsiphlebia, Linhagem 
Nousia, Linhagem, Meridialaris e Linhagem Dactylophlebia (Savage, 1987). Já 
alguns gêneros do Escudo Guiana e Brasil foram alocados em cinco linhagens ou 
complexos, restritos à América do Sul, supostamente monofiléticos, sendo eles: 
Complexo Miroculis (Savage, 1982), Linhagem Terpides (Savage, 1986), Linhagem 
Farrodes (posteriormente denominada Homothraulus), Linhagem Hagenulopsis 
(Savage, 1987) e Complexo Hermanella (Flowers & Domínguez, 1991; Sartori, 2005; 
Lima et al., 2012). Os gêneros Atopophlebia Flowers, 1980, Ulmeritus Traver, 1956, 
Perissophlebiodes Savage, 1983 e Thraulodes Ulmer, 1919 continuaram com a 
posição filogenética indeterminada. Posteriormente, dois novos complexos foram 
propostos, os quais são: Ulmeritus/Ulmeritoides (Domínguez, 1991, 1995; Salles & 
Domínguez, 2012) e Perissophlebiodes (Domínguez, 2009). No entanto, poucos 
estudos visando rever o monofiletismo dos grupos e a relação entre os gêneros 
foram realizados desde as proposições originais (Domínguez et al., 2001; 
Domínguez, 2009; Gonçalves et al., 2012;).  
Savage (1987) propôs que os gêneros dos complexos citados surgiram na Região 
Neotropical e, portanto, denominou-os como Atalophlebiinae neotropicais. Além dos 
Atalophlebiinae neotropicais, também é possível encontrar na região o complexo 
Choroterpes (Atalophlebiinae), com distribuição mundial, exceto na Antártica e nas 
regiões Australiana e Oceânica. O complexo é dividido em dois gêneros: 
Chorotherpes Eaton 1881, o qual é divido em três subgêneros: Choroterpes, 
Euthraulus Barnard, 1932 e Cryptopenella Guillies, 1951; e Neochoroterpes Allen, 
1974, o qual foi elevado à categoria de gênero sem nenhuma explicação por Henry 
(1993) apud (Flowers, 2009). Peters (1988) propôs que a origem do complexo 
Choroterpes seja gondwânica com posterior expansão, enquanto Flowers (2009) 
não sugere a origem, mas indica que a diversificação do grupo se deu através do 
mar de Tétis no Mesozoico.  
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Como demonstrado, a sistemática de Leptophlebiidae fundamenta-se principalmente 
em caracteres morfológicos, e para muitos dos complexos mencionados 
pertencentes à Região Neotropical, nenhum ou poucos estudos visando investigar o 
monofiletismo foram realizados desde as proposições originais, como é o caso dos 
complexos Miroculis, Terpides e Hagenulopsis. Em outros, por exemplo, 
Homothraulus, filogenias com dados morfológicos apontaram que o grupo, ao menos 
como inicialmente proposto, seja parafilético (e.g. Domínguez, 2009; Gonçalves et 
al., 2012). O complexo Hermanella, o mais diverso dentre os mencionados, tem sido 
alvo de debates, tanto a relação entre os seus membros, quanto à atribuição correta 
de algumas espécies, e até mesmo o status supra específico de alguns táxons ainda 
são conflituosos (Sartori, 2005; Kluge, 2007). Kluge (2007) fez uma revisão de 
alguns dos Atalophlebiinae neotropicais e propôs um novo táxon, nomeado 
Hermanellonota, que inclui dois complexos genéricos: o complexo Hermanella (ou 
Hermanellognatha) sensu Kluge (2007) e o complexo Homothraulus. No mesmo 
artigo, o autor considerou que a instabilidade das espécies dentro do complexo 
Hermanella seja um reflexo da classificação atual (Flowers & Domínguez, 1991; 
Sartori, 2005), e por isso considerou o complexo como um único gênero Hermanella 
Needham & Murphy 1924, dividido em cinco subgêneros: Hermanella, Needhamella 
Dominguez e Flowers 1989, Leentvaaria Demoulin 1966, Traverella Edmunds 1948 
e Hylister Dominguez & Flowers 1989 (Hydrosmilodon Flowers & Dominguez 1992 e 
Paramaka Savage & Dominguez 1992 foram considerados sinônimos juniores de 
Needhamella).  
O’ Donnell e Ockusch (2008) propuseram a primeira filogenia molecular para família, 
utilizando dois marcadores moleculares nucleares (região D2-D3 do RNA ribossomal 
28s e a histona H3). No entanto suas análises não contemplaram a maioria dos 
complexos citados. As autoras não recuperaram Atalophlebiinae como monofilético, 
mas revelaram quatro grupos principais, sendo eles: grupo Malagasy, grupo 
Paleoaustral, grupo Choroterpes (= Complexo Choroterpes) e grupo Thraulodes, 
sendo o último formado exclusivamente por três gêneros neotropicais (Thraulodes, 
Farrodes e Traverella). Além do exposto, Leptophlebiinae e Habrophlebiinae foram 
recuperados como independentes e monofiléticos. 
Embora amplamente utilizado, sabe-se que caracteres morfológicos, de modo geral, 
são passíveis de convergência adaptativa (Scotland et al., 2003), podendo levar à 
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reconstrução de hipóteses evolutivas baseadas em homoplasias (Hedges & Sibley, 
1994; Gatesy et al., 1996). Em Ephemeroptera, diversos autores discutiram sobre a 
provável natureza homoplástica e convergente de vários caracteres usados para 
definir limites taxonômicos em toda ordem, como por exemplo: venações das asas e 
morfologia do ovo e das brânquias abdominais (Sivaramakrishnan & Venkataraman, 
1987; McCafferty & Wang, 1994; Wang et al., 1995; Peters & Edmunds, 1964; Wang 
& McCafferty, 1996). Kluge (2007), inclusive, adverte que nenhum caráter pode ser 
associado a nenhum rank taxonômico, pois o mesmo só tem significância quando 
aplicado a determinados táxons. E propôs que a alta diversidade genérica de 
Leptophlebiidae esteja relacionada ao se associar determinados caráteres a gênero, 
e qualquer variação nessa característica selecionada significa um novo gênero, 
resultando em um alto índice de gêneros monotípicos. Em contrapartida, os dados 
moleculares oferecem uma linha independente de evidências, o que os permitem 
auxiliar na distinção entre sinapomorfias e homoplasias (Scotland et al., 2003). 
Diante do exposto a obtenção de dados moleculares pode ser capaz de fornecer 
relevantes subsídios para a compreensão das relações internas da família, inclusive 
dos Leptophlebiidae da Região Neotropical. Sendo assim, de forma pioneira, o 
presente estudo teve como objetivo verificar as relações cladísticas e o status 
taxonômico dos complexos de Leptophlebiidae que ocorrem na Região Neotropical 
utilizando dois marcadores moleculares, além de comparar com as hipóteses 
propostas previamente baseadas em dados morfológicos. 
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2 MATERIAL E MÉTODOS 
2.1 Amostra 
Foram obtidas no presente estudo 108 sequências de DNA oriundas de exemplares 
depositados na Coleção Zoológica Norte Capixaba da Universidade Federal do 
Espírito Santo (CZNC). Além disso, foram obtidas no GenBank 47 sequências 
(Apêndice 1). No total, utilizou-se 155 sequências pertencentes a 53 gêneros, dos 
quais 29 são neotropicais (Tabela 2.1). Como grupos externos foram utilizados dois 
exemplares da família Oligoneuridae (Ephemeroptera), Oligoneuria amazonica e 
Homoneuria watu. A nomenclatura de distribuição zoogeográfica usada para os 
espécimes seguiu a proposto por Holt et al. (2013). 
Tabela 2.1 – Gêneros de Leptophlebiidae utilizados no presente estudo. A presença do X indica 
que a sequenciamos o gene, ou Genbank, caso retiramos as sequências da plataforma online. 
 Gênero COI 28S rDNA 
1 Acantophlebia  Genbank 
2 Adenophleblia  Genbank 
3 Aprionyx  Genbank 
4 Aracnocolus  Genbank 
5 Askola X X 
6 Atalomicria  Genbank 
7 Atalophlebia X X 
8 Austroclima  Genbank 
9 Austroplhebiodes  Genbank 
10 Castanophlebia  Genbank 
11 Chorotherpes X X 
12 Deleatidium  Genbank 
13 Ecuaphlebia X X 
14 Euthraulus  Genbank 
15 Farrodes X X 
16 Fittkaulus X X 
17 Habroleptoides  Genbank 
18 Habrophelbia X Genbank 
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 Gênero COI 28S rDNA 
19 Hagenulopsis  X X 
20 Hermanella X X 
21 Hermanellopsis X X 
22 Gen. ind. 2 X X 
23 Hydromastodon X X 
24 Hydrosmilodon X X 
25 Hylister  X X 
26 Isothraulus  Genbank 
27 Jappa  X 
28 Koorrnonga  Genbank 
29 Leentvaaria X X 
30 Leptophlebia X X 
31 Gen. ind.1 X X 
32 Massartella  X X 
33 Massartelopsis   X 
34 Meridialaris X X 
35 Microphlebia X X 
36 Miroculis  X X 
37 Needhamella X X 
38 Neochotherpes  Genbank 
39 Neozephlebia  Genbank 
40 Nousia X X 
41 Paraleptophlebia Genbank Genbank 
42 Paramaka X X 
43 Perissophlebiodes X X 
44 Radima   Genbank 
45 Simothraulopsis X X 
46 Tepakia  Genbank 
47 Terpides X X 
48 Thraulodes  X X 
49 Thraulus X X 
50 Tikuna X X 
51 Traverella X X 
52 Ulmeritoides X X 




2.2 Extração de DNA, amplificação e sequenciamento 
A extração de DNA total foi realizada a partir de três pernas de cada animal, 
utilizando o kit de extração Wizard® SV Genomic DNA Purification System 
(Promega), diluindo a amostra em média a 100μl em ddH20. 
Foram utilizados o gene mitocondrial Citocromo Oxidase I (COI) e os segmentos 
nucleares (regiões D2-D5) do gene nuclear do RNA ribossomal 28s (RNAr 28S). As 
amplificações dos fragmentos foram feitas utilizando a reação em cadeia da 
polimerase (PCR), em um volume final de 25 μl, com 1 μl de DNA molde em um 
termociclador. 
Para amplificar o gene COI, foram utilizados os primers universais LCO1409 e 
HCO2198, específicos para os ~650 pb iniciais do gene (Folmer et al. 1994). Para 
cada 1μL de DNA genômico extraído, foram adicionados: 2,5μL de Invitrogen® 
Buffer MgCl2 10x; 2 μL de Invitrogen® MgCl2 50mM; 0,3 μL de cada primer (5mM); 
1 μL de Promega® DNTp 100mM; 17,775 μL de água ultra-pura (ddH2O); e 0,125 
μL de Invitrogen® Platinum Taq DNA Polymerase. O fragmento foi amplificado de 
acordo com o perfil: desnaturação inicial a 94°C por 5 minutos, 40 ciclos a 94° C por 
45 segundos, 47°C por 45 segundos, 72°C por 45 segundos, e extensão final da fita 
a 72°C por 5 minutos.  
Para o gene 28s foram utilizados os primers D23549F e D54749R, específicos para 
os ~1200 pb da região D2-D5 (Gillespie et al., 2004, 2005). Para cada 1μL de DNA 
genômico extraído, foram adicionados: 2,5μL de Invitrogen® Buffer MgCl2 10x; 2 μL 
de Invitrogen® MgCl2 50mM; 0,3 μL de cada primer (5mM); 1 μL de Promega® 
DNTp 100mM; 1 μL de DMSO; 17,775 μL de água ultra-pura (ddH2O); e 0,125 μL de 
Invitrogen® Platinum Taq DNA Polymerase. O fragmento foi amplificado de acordo 
com o perfil: desnaturação inicial a 94°C por 5 minutos, 35 ciclos a 94° C por 1 
minuto, 52°C por 90 segundos, 72°C por 1 minuto, e extensão final da fita a 72°C por 
5 minutos.  
O sucesso da amplificação foi verificado através da eletroforese em gel de agarose 
1%. Em seguida, os produtos de PCR foram purificados utilizando o kit de 
purificação ExoSAP-IT (USB Corporation) em que foi usado 1uL para cada 10uL de 
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produto PCR. As amostras purificadas foram sequenciadas na empresa Macrogen 
Inc. Korea (http://dna.macrogen.com). Foi gerada a sequência da fita senso de DNA 
para o COI utilizando-se o primer LCO1490 (e antissenso quando necessário), e 
ambas as fitas foram sequenciadas para o 28S. 
2.3 Inferências Filogenéticas 
As sequências geradas foram submetidas à ferramenta BLAST (Basic Local 
Alignment Search Tool) no GenBank (http://ncbi.nclm.nih.gov) para verificar se as 
mesmas correspondiam ao grupo e região gênica de interesse. Posteriormente, as 
sequências de COI foram alinhadas no programa Geneious 7.1.3 através do 
algoritmo ClustalW utilizando-se os valores padrões nos parâmetros de alinhamento, 
juntamente com o alinhamento manual para a conferência de possíveis 
incongruências entre a matriz de dados e o eletroferograma. As sequências do 28s 
foram alinhadas separadamente utilizando o portal MAFFT (v.7; 
http://mafft.cbrc.jp/alignment/server/index.html), por meio da estratégia E–INS–I. 
A etapa de reconstrução filogenética foi realizada após ter sido verificado o grau de 
saturação das sequências no programa DAMBE 6.0.48, através do teste de Xia et al. 
(2003). Além disso, foi utilizado o programa JModelTest 0.1 (Posada, 2008) para 
determinar o modelo evolutivo mais adequado a ser utilizado nas análises, 
selecionado pelo critério de informações Bayesiano.  
As análises filogenéticas dos genes concatenados foram inferidas utilizando-se os 
métodos de Inferência Bayesiana (IB) e de Máxima Verossimilhança (ML). As 
árvores de IB foram inferidas pelo programa Mr.Bayes 3.1 na plataforma online 
CIPRES (https://www.phylo.org/portal2) com o modelo evolutivo proposto pelo 
JModelTest particionado para cada gene. A cadeia de Markov foi conduzida com 30 
milhões de gerações com burn-in de 25% amostrando a cada 1000 gerações, 
assegurando que o desvio padrão médio das frequências ficaram abaixo de 0,01 e 
observando a estabilização das cadeias no Tracer V1.6 (Rambaut et al., 2016). O 
suporte dos ramos foi obtido através das probabilidades posteriores e a 
confiabilidade dos clados foi aceita de acordo com a proposta por Hillis e Bull (1993), 
sendo elas: forte (>0.95) e moderada (entre 0.85 e 0.95). As árvores de ML foram 
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inferidas pelo programa RaxML (Stamatakis, 2014), na plataforma CIPRES 
(https://www.phylo.org/portal2), empregando o modelo evolutivo proposto pelo 
JModelTest particionado para cada gene. O suporte dos ramos foi obtido através do 
Bootstrap e a confiabilidade dos clados foi aceita de acordo com a proposta por Hillis 
e Bull (1993), sendo elas: forte (>70%) e moderada (entre 50% e 70%). A 





3.1 Extração de DNA, amplificação e sequenciamento 
Dos 481 exemplares selecionados, 295 (61%) amplificaram para o COI e 136 (28%) 
para o 28S, contemplando 29 gêneros neotropicais e um não neotropical. Mais 23 
gêneros, oriundos das outras regiões geográficas foram adicionados à amostra com 
sequências obtidas do GenBank. A amostra final, somando-se as amostras do grupo 
externo, contou com 155 táxons. 
Como a terceira posição do códon do COI mostrou-se saturada, após o alinhamento 
final a matriz ficou com 394 pb. Para o 28S, após o alinhamento as sequências 
geraram uma matriz de 1.231 pb. A matriz com os dados concatenados apresentou 
1.625 pb. O modelo evolutivo que melhor se adequou às análises foi o GTR+I+G, 
para ambos os genes. 
3.2 Relações filogenéticas dentro de Leptophlebiidae 
As árvores geradas pelos diferentes critérios de otimização (ML e IB) mostraram 
topologias semelhantes e, portanto, optou-se por demonstrar a árvore da Inferência 
Bayesiana (IB). Através da filogenia obtida a partir dos dados concatenados pela IB 
(Figura 3.1), foi possível recuperar sete linhagens evolutivas principais. O clado I 
(BT=100, PP=1.0) foi formado pelos gêneros Leptophlebia e Paraleptophlebia. O 
clado III (BT=100, PP=1.0) foi formado pelos gêneros Habrophlebia e 
Habroleptoides. O clado IV (BT=100, PP=1.0) foi formado pelos gêneros Terpides + 
(Tikuna + Fittkaulus). O gênero Aprionyx, como mostra a Figura 3.1, foi recuperado 
como grupo irmão do clado IV na IB com suporte moderado (IB=0.87). Entretanto tal 
agrupamento não teve suporte estatístico na filogenia de ML (Apêndice 2). A maior 
linhagem recuperada foi o clado Atalophlebolinguata Kluge, 2009 (IB=0.99), tendo 
sido formado por todos os outros gêneros analisados (Clados V-VII). O valor do 
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suporte entre os clados I, II, III, IV e Atalophlebolinguata foram fracas, inferiores à 
0.85 para IB e inferiores à 50% para ML. 
 
Figura 3.1 – Inferência filogenética bayesiana dos genes concatenados (COI+28S, 1625 pb). Os 
valores de probabilidade a posteriori são mostrados acima dos ramos. 
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3.3 Relações filogenéticas dentro de Atalophlebolinguata Kluge, 2009 
Através da filogenia obtida a partir dos dados concatenados pela IB (Figura 3.2), 
foram recuperados três grupos principais em Atalophlebolinguata. O clado V 
(BT=100, IB=1.0), representado pelos gêneros Thraulus + (Euthraulus + 
(Neochoreterpes + Choroterpes)). O clado VI (IB=0.86), representado pelos gêneros 
das regiões (Madagascar) + (Australiana + Neotropical) + (Australiana + 
Neotropical). E o clado VII (BT=82, IB=1.0), representado exclusivamente por 
gêneros neotropicais. O gênero Adenophlebia foi recuperado como pertencente à 
Atalophlebolinguata (Figura 3.2), porém não foi recuperado com nenhum dos três 
clados formados. 
Dois clados foram recuperados dentro do clado V, sendo um formado por 
(Choroterpes + Neochoroterpes) + Euthraulus (clado V.1), e outro por Thraulus 
(clado V.2), ambos com valor de suporte 1.0 (Figura 3.3). Dentro do clado VI, foi 
verificada a formação de três grupos principais com suporte de 0.99 cada um 
(Figura 3.4). O clado VI.1 contempla representantes de Madagascar, sendo o 
gênero Radima e três identificados como “Malagasy”. O grupo VI.2 e VI.3 com 
representantes australianos e neotropicais. Dentro do clado VII, vemos a formação 
dois clados principais (clado VII.1 e clado VII.2), dos quais se dividem em cinco 
clados (Figura 3.5). O clado VII.1.1, com valor de supor 1.0, contempla 
representantes do gênero Ulmeritoides. O clado VII.1.2, com valor de supor 1.0, 
contempla os gêneros Askola + (Hagenulopsis + Ecuaphlebia). O clado VII.2.1, com 
valor de supor 1.0, contempla representantes do gênero Thraulodes. O clado VII.2.2, 
com valor de supor 0.85, contempla os gêneros Miroculis (parafilético), Microphlebia 
e Haguenulopsis. E o clado VII.2.3, com valor de suporte 1.0, contempla os gêneros 
Hydromastodon, Simothraulopsis, Farrodes, Perissophlebiodes, Hydrosmilodon, 





Figura 3.2 – Atalophlebolinguata. Inferência filogenética bayesiana dos genes concatenados 




Figura 3.3 – Clado V. Inferência filogenética bayesiana dos genes concatenados (COI+28S, 
1625 pb). Os valores de probabilidade a posteriori são mostrados acima dos ramos. 
 
 
Figura 3.4 – Clado VI. Inferência filogenética bayesiana dos genes concatenados (COI+28S, 




Figura 3.5 – Clado VII. Inferência filogenética bayesiana dos genes concatenados (COI+28S, 




Todos os 29 gêneros amostrados da região neotropical encontram-se nos clados IV-
VII. No presente estudo, focaremos principalmente nos gêneros que ocorrem na 
Região Neotropical.  
4.1 Leptophlebiinae e Habrophlebiinae 
O clado I foi formado pelos gêneros Leptophlebia Westwood, 1840 e 
Paraleptophlebia Lestage, 1917. Paraleptophlebia foi recuperado como parafilético, 
assim como encontrado por O’Donnel & Jockusch (2008) em sua filogenia 
molecular, e proposto por Peters e Edmunds (1970) através de dados morfológicos. 
O clado citado representa Leptophlebiinae, exceto por não ter sido incluído na 
análise os gêneros: Habroleptoides Schoenemund 1929, Dipterophlebiodes 
Demoulin, 1954 e Gilliesia Peters & Edmunds, 1970.  
Como proposto por Kluge (1994), nossas análises recuperaram no clado III, 
Habrophlebiinae, os gêneros Habrophlebia e Habroleptoides, em um clado distinto 
de Leptophlebiinae (Figura 3.1).  
4.2 Atalophlebiinae Peters, 1980 
Com exceção dos gêneros das famílias Leptophlebiinae, Habrophlebiinae e 
Calliarcyinae Kluge, 2009 (formada pelo gênero Calliarcys Eaton, 1881), até a 
proposta de Kluge (2009), todos os demais gêneros de Leptophlebiidae pertencia à 
Atalophlebiinae. Nossos dados moleculares não recuperaram como monofilética tal 
proposição de subfamília, entretanto, ofereceram suporte para diversos outros 




Kluge (2009) propôs a elevação taxonômica do gênero Castanophlebia (espécie 
tipo: Castanophlebia calida) à subfamília Castanophlebiinae. Em nossas análises 
Castanophlebia cálida (Genbank EU874527.1/ clado II) não foi recuperada com 
nenhum dos clados formados (Figura 3.1), assim como observado em O’Donnell & 
Jockusch (2008). Tal conformação está de acordo com a hipótese de Kluge (1994).  
Região Neotropical 
4.4 Terpidinae 
O clado IV foi formado pelos gêneros Terpides, Tikuna e Fittkaulus (Figura 3.1). No 
presente estudo propomos a primeira filogenia interna do grupo, sendo Terpides + 
(Tikuna+Fittkaulus). Tais gêneros foram agrupados pela primeira vez por Savage 
(1986), nomeando-os complexo Terpides. Os representantes do complexo possuem 
características peculiares, tanto nas ninfas quanto nos adultos, quando comparados 
com os outros gêneros de Leptophlebiidae (Savage, 1986; Savage et al., 2005). A 
combinação das peças bucais hipognatas e a presença de fileiras de cerdas nos 
filamentos caudais os tornam únicos dentre os leptophlebiideos, resultando em 
ninfas com características semelhantes à Baetidae e Siphlonuridae (Savage, 1986). 
No mesmo artigo, o autor propôs que o complexo fazia parte de Atalophlebiinae 
Peters, 1980, e seria grupo irmão de todos os outros gêneros da subfamília devido 
às suas características morfológicas. Posteriormente Savage (1987), devido à 
distribuição restrita do grupo ao Escudo Guiana e Brasil, propôs que o complexo, 
junto com outros complexos propostos, formaria um grupo monofilético pertencente 
ao Escudo Guiana e Brasil, com linhagens endêmicas, refletindo o isolamento pela 
formação do Atlântico há 80 m.a.a. até a formação do istmo do Panamá há 5 m.a.a. 
Entretanto, nenhuma filogenia foi proposta para corroborar tais proposições, nem 
para relação interna do complexo, supostamente monofilético. Em uma proposta 
alternativa, Kluge (2009) baseando-se em dados morfológicos, restringiu 
Atalophlebiinae (Atalophlebia/fg5 =Atalophlebolinguata) e criou três subfamílias 
novas, sendo elas: Calliarcyinae (Atalophlebia/fg1 =Atalophlebodentata), 
Castanophlebiinae (Atalophlebia/fg4 =Atalophlebimaxillata) e elevou o complexo em 
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nível de subfamília: Terpidinae (Atalophlebia/fg3 =Atalophleboculata). 
Posteriormente, Godunko et al. (2015) corroboraram a classificação de Kluge (2009) 
através de análises filogenéticas com base em dados morfológicos. Ao contrário do 
proposto por Savage (1987), o clado IV do presente trabalho, que inclui 
exclusivamente os gêneros do complexo Terpides, não foi agrupado com os demais 
complexos do Escudo Guiana e Brasil (Clado VII). Nossos resultados corroboram os 
propostos por Kluge (2009), visto que além dos representantes não terem sido 
recuperados com os demais representantes dos complexos do Escudo Guiana e 
Brasil (Clado VII), os representantes da linhagem Terpides não se encontram em 
Atalophlebolinguata Kluge, 2009 (Atalophlebiinae sensu Kluge 2009). Nossos dados, 
portanto, sustentam a categoria em nível de subfamília proposta por Kluge (2009) 
para a linhagem que inclui os gêneros Terpides, Tikuna e Fittkaulus (e.g. 
Terpidinae). 
4.5 Aprionyx Barnard 1940 
Aprionyx é um gênero com distribuição na Afrotropical. Pescador & Peters (1980) 
propuseram que o gênero fazia parte do complexo Hapsiphlebia, linhagem com 
representantes das regiões Australiana e Neotropical (Escudo da Patagônia). Kluge 
(2009), por sua vez, propôs que o gênero pertencesse a Atalophlebolinguata devido 
à presença de um par de processos laterais na hipofaringe, caráter diagnóstico do 
grupo. Entretanto Kluge (2012) observou que diferente dos Atalophlebolinguata que 
perderam a dentiseta distal, em Aprionyx tal caráter é retido assim como em 
Terpidinae. Entretanto Terpidinae não possuem o par de processos laterais na 
hipofaringe. Nossos dados recuperaram o gênero Aprionyx como grupo irmão de 
Terpidinae (clado IV, Figura 3.1). O clado 
(Aprionyx+Terpidinae)+Atalephlebolinguata, apesar de não possuir forte suporte 
estatístico, caso confirmado, indica que a ausência do par de processos laterais na 
hipofaringe tenha sido uma possível reversão em Terpidinae. Ademais, o 
relacionamento entre Terpidinae e Aprionyx sugere que os ancestrais do clado 
começaram a se isolar durante a separação entre as duas regiões através do 
movimento das placas tectônicas. 
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4.6 Atalophlebolinguata Kluge, 2009 
Kluge (2009) propôs que os Atalophlebolinguata são agrupados pela presença de 
um par de processos laterais na hipofaringe. Tal agrupamento é representado pela 
maioria dos leptophlebiideos e possuem distribuição mundial. No mesmo artigo o 
autor propôs que a possível classificação do grupo aplicável ao Código Internacional 
de Nomenclatura Zoológica seja subfamília Atalophlebiinae. Nossos dados 
recuperaram Atalophlebolinguata como monofilético, dentro do qual foi possível 
observar a formação de três clados principais (V, VI, e VII). Todavia sugerimos que 
cada um desses três clados dentro de Atalophlebolinguata seja considerado como 
uma subfamília (Figura 3.2).  
Adenophlebia Walker, 1860, gênero com distribuição Afrotropical, foi recuperado 
neste clado, conforme proposto por Kluge (2009). Porém, além de não ter sido aqui 
recuperada a sua relação com os demais representantes do grupo, o gênero não fez 
parte de nenhum clado interno formado.  
4.7 Choroterpinae  
O clado V (Figura 3.3) foi representado pelos gêneros Chorotherps e Thraulus, 
mesmo grupo recuperado por O’Donnel & Jockusch (2008) (Group Choroterpes) e 
Kluge (2012) (Tribo Choroterpini). Assim como proposto por Kluge (2012), o clado V 
mostrou-se dividido em dois clados (clado V.1 e clado V.2, Figura 3.3). Propomos 
que Choroterpini Kluge, 2012 seja elevada a categoria de subfamília: Choroterpinae, 
e os clados internos sejam nomeados como tribo, sendo eles: Thraulus/g1 Kluge, 
2012 como Thraulini; e Choroterpes/g2 Kluge, 2012 como Choroterpini. Todos os 
caracteres morfológicos que sustentam a subfamília e as tribos foram propostos por 
Kluge (2012). 
4.8 Atalophlebiinae 
Com base em dados geológicos, Herrington (1962) propôs que a América do Sul 
possui uma longa história e é composta por escudos formados entre o Pré-
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Cambriano e o Cambriano Inferior. Tomando como base tais informações, Savage 
(1987) propôs que os leptophlebiideos neotropicais possuem uma longa história 
evolutiva. O autor propôs que as linhagens do escudo da Patagônia sejam mais 
relacionadas com os indivíduos das regiões: Australiana, Madagascar e Afrotropical, 
propondo que os ancestrais do escudo começaram a se isolar entre as regiões 
Afrotropical e Madagascar há aproximadamente 130 milhões de anos. Tais 
relacionamentos podem ser vistos na formação do clado VI (Figura 3.4). O clado 
citado foi formado por gêneros das regiões: Neotropical (Escudo da Patagônia), 
Australiana e Madagascar, mesmo agruamento encontrado por O’Donnel & 
Jockusch (2008). Assim, propomos que o clado seja tratado como Atalophlebiinae.  
O clado VI.1 foi formado por táxons oriundos de Madagascar, gênero Radima Akers 
& Peters & Peters, 2003 e táxons nomeados Malagasy (Apêndice 1). Mesmo clado 
(Malagasy group) foi encontrado por O’Donnel & Jockusch (2008). O gênero Radima 
até então era alocado como incertae sedis em Atalophlebolinguata. Propomos que o 
mesmo seja alocado em Atalophlebinae e o complexo Radima seja tratado como 
tribo Radimini.  
4.8.1 Escudo da Patagônia (EP) 
Savage (1987) dividiu os gêneros neotropicais do EP em cinco linhagens. Segundo 
o autor apenas a linhagem Penaphlebia seria formada por representantes 
exclusivamente neotropicais. As demais seriam formadas por gêneros distribuídos 
nas outras regiões gondwanicas, incluindo a Neotropical. No presente estudo, 
encontramos os gêneros das regiões Neotropical (EP) e Australiana juntos em dois 
clados principais, sendo eles: VI.2 e VI.3 (Figura 3.4). 
Não recuperamos a linhagem Penaphlebia como um grupo monofilético. Enquanto o 
gênero Massartella foi recuperado no claro VI, Penaphlebia foi recuperado no clado 
VI.2 (Figura 3.4) relacionado ao táxon Neozephlebia Penniket, 1961. Neozephlebia 
foi descrito como subgênero do gênero Zephlebia Penniket, 1961, mas apesar de 
terem sido recuperados no mesmo clado (VI.2), não formaram um grupo 
monofilético.  
Além dos táxons citados, o clado VI.2, é formado pelos gêneros com distribuição na 
Região Australiana: Aracnocolus Towns & Peters, 1979b, Austroclima Towns e 
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Peters, 1979, Acantophlebia Towns,1983, Deleatidium Eaton, 1899, Nousia Navas, 
1918, Koorrnonga Campbell e Suter, 1988, Isothraulus Towns e Peters, 1979, 
Tepakia Towns e Peters, 1996 (Figura 3.4). Os gêneros Isothraulus e Tepakia foram 
recuperados como um clado grupo irmão dos demais, entretanto tal relação possui 
fraco suporte estatístico.  
A formação do clado Nousia + Koorrnonga indica a clara relação entre as regiões 
Neotropical (EP) e Australiana. O gênero Nousia possui distribuição em ambas as 
regiões, enquanto Koorrnonga encontra-se distribuído apenas na Australiana. Não 
foi possível recuperar a relação entre esses gêneros, pois observou-se uma 
politomia entre os espécimes de Nousia de ambas as regiões (Apêndice 1) e 
Koorrnonga. 
Apesar de não termos amostrados todos os gêneros das linhagens, não 
recuperamos nenhuma linhagem proposta na literatura como monofilética. Dentre os 
gêneros citados, o clado VI.2 recuperou representantes tanto da Neotropical (EP) 
quanto Australiana das linhagens: Linhagem Nousia (Nousia, Koorrnonga, 
Neozephlebia e Zephlebia), Linhagem Dactylophlebia (Austroclima), Linhagem 
Penephlabia (Penaphlebia) e Linhagem Meridialaris (Deleatidium).  
O clado VI.3, foi recuperado por representantes da Neotropical (Escudo da 
Patagônia) e Australiana das linhagens: Linhagem Hapsiphlebia (Atalophlebia Eaton, 
1881 e Atalomicria Harker, 1954) e Linhagem Meridialaris (Meridialaris Peters & 
Edmunds, 1972, Massartelopsis Demoulin, 1955 e Austrophlebioides Campbell e 
Suter, 1988).  
Os gêneros Massartella (Linhagem Penaphlebia) com distribuição na Região 
Neotropical, e Jappa Harker, 1954 (Linhagem Hapsiphlebia) com distribuição na 
Região Australiana, foram recuperados como grupo irmão do clado VI.2, entretanto 
tal conformação não foi recuperada com suporte estatístico em nenhuma das 
análises.  
Diante do exposto, propomos que os clados VI.2 e VI.3 sejam tratados como as 
tribos Deleatidiumini e Atalophlebiini, respectivamente. 
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4.9 Escudo Guiana e Brasil (EGB) 
Enquanto o Escudo da Patagônia mostra uma evolução de intenso intercambio entre 
as regiões gondwanicas, propõe-se que o EGB evoluiu de forma isolada (Savage, 
1987). Como demonstrado em parágrafos anteriores, o EGB foi proposto como 
monofilético, com linhagens monofileticas. Dominguez (2009), ao investigar a 
sistemática dos gêneros neotropicais sem asa posterior, apresentou uma filogenia, 
baseada em dados morfológicos, bem amostrada da região. Entretanto o autor não 
recuperou o escudo como monofilético. No presente estudo, recuperamos o EGB em 
dois clados, sendo eles: Terpidinae (Figura 3.1, Clado IV), o qual já foi discutido em 
seção anterior; e o clado VII (Figura 3.5), o qual será discutido a seguir.  
4.10 Haguenullinae 
Propomos que o clado VII (Figura 3.5), o qual representa a tribo Hagenulini 
(Hagenulus/fg1) proposto por Kluge (2008), seja elevado a subfamilia: Hagenullinae. 
De forma geral encontramos os mesmos cinco grandes grupos propostos por Kluge 
(2008) em Hagenulinae, entretanto o autor não propôs o relacionamento entre eles. 
Nossos dados apresentaram a relação entre esses grupos e mostram que fazem 
parte de dois clados principais (VII.1 e VII.2), os quais propomos como uma tribo 
cada um. 
4.10.1 Hagenullini 
O clado VII.1 (Figura 3.5), propomos ser uma tribo: Hagenullini, foi recuperado por 
dois complexos, sendo eles: complexo Ulmeritus/Ulmeritoides (clado VII.1.1), a partir 
de agora denominado subtribo Ulmeritina, e complexo Hagenulus (VII.1.2), proposto 
por Kluge (2008) como Hagenulus/fg2, a partir de agora denominado subtribo 
Hagenulina, com a adição do gênero Ecuaphlebia Domínguez, 1988 em sua 
conformação. O clado Ulmeritina + Hagenulina nunca havia sido proposto na 
literatura, e foram recuperadas com forte suporte estatístico em ambas as análises. 
Domínguez (1988) na descrição de Ecuaplebia sugeriu que o gênero relaciona-se 
mais com Hagenulopsis do que com qualquer outro gênero descrito e compartilham 
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diversos caracteres morfológicos. O autor não apresentou quais caracteres eles 
compartilham, mas indicou como diferencia-los. Entretanto Domínguez (2009) não 
recuperou tal relação na filogenia que propôs com base em dados morfológicos. 
Assim, as relações encontradas no presente estudo corroboram com o 
relacionamento entre Ecuaphlebia e Hagenulopsis, como propôs Domínguez (1988), 
e a sua inserção em Hagenulina. Tais evidências enfatizam a importância da 
utilização de dados moleculares como uma linha alternativa para auxiliar na 
distinção entre sinapomorfias e homoplasias como propôs Scotland et al. (2003). 
4.10.2  Thraulodini 
Propomos que o clado VII.2 (Figura 3.5) seja uma nova tribo denominada 
Thraulodini, dentro da qual recuperamos três clados principais (VII.2.1 VII.2.2, e 
VII.2.3). Esse clado é representado pelos demais gêneros do Escudo Guiana e 
Brasil, contemplando os complexos: Miroculis, Homothraulus, Perissophlebiodes e 
Hermanella. 
O complexo Miroculis (clado VII.2.2) representa o grupo Miroculis/g1 de Kluge 
(2008), agora denominado subtribo Miroculina, foi recuperado com forte suporte na 
análise de ML (BT=81) e moderado na IB (PP=0.85). O gênero Thraulodes Eaton, 
1884 (clado VII.2.1) foi recuperado como grupo irmão de Miroculina, entretanto tal 
agrupamento não ofereceu suporte estatístico. Ainda não existe um consenso sobre 
o posicionamento filognético de Thraulodes. Nossos dados mostraram o gênero 
como pertencente Thraulodini, semelhante ao que propôs Kluge (2008) ao aloca-lo 
em Hagenulus/fg1 baseando-se em dados morfológicos. Entretanto Dominguez 
(2009), em sua filogenia baseada em dados morfológicos, recuperou o gênero como 
irmão de Meridialaris, gênero pertencente ao EP. Diante do exposto, propomos que 
o gênero seja inserido em uma nova subtribo: Thraulodina. 
4.10.3 Hermanellina 
O clado VII.2.3 foi recuperado por representantes dos complexos Homothraulus, 
Perissophlebiodes e Hermanella. Mesmo grupo foi recuperado no “clado O” por 
Domínguez (2009). Kluge (2008) estabeleceu a subtribo Hermanellina, a qual possui 
a mesma conformação do clado VII.2.3, exceto por não incluir Perissophlebiodes 
Savage, 1983 no grupo. Propomos que o gênero Perissophlebiodes seja adicionado 
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à subtribo. Apesar de terem sido agrupados em Hermanellina, nossos dados não 
permitem concluir se os complexos citados são monofiléticos, pois recuperamos uma 
politomia nessa posição da árvore (Figura 3.5).  
Para o complexo Hermanella, o mais diverso entre todos os complexos, tanto a 
relação entre os seus membros, quanto à atribuição correta de algumas espécies, e 
até mesmo o status supra-específico de alguns táxons ainda são conflituosos 
(Sartori, 2005; Kluge, 2008). Assim como proposto por Sartori (2005), em nossas 
análises (Figura 3.5), por exemplo, o gênero Hydrosmilodon foi recuperado como 
polifilético. Já Hylister obliquus foi recuperado junto com Hermanella. Na análise de 
Máxima Verossimilhança Hylister obliquus é grupo irmão de Hermanella, entretanto 
tal topologia não tem suporte na análise Bayesiana, visto que as três espécies (Duas 
de Hermanella e uma de Hylister) formam uma politomia. Nesse sentido o status 
taxonômico dos gêneros citados continua duvidoso. Kluge (2008) considerou que a 
instabilidade das espécies dentro do complexo Hermanella seja um reflexo da 
classificação atual (Flowers e Domínguez, 1991; Sartori 2005), e por isso considerou 
o complexo como um único gênero Hermanella, dividido em cinco subgêneros: 
Hermanella, Needhamella, Leentvaaria, Traverella e Hylister (Hydrosmilodon e 
Paramaka foram considerados sinônimos juniores de Needhamella). Apesar de 
supostamente fazer parte do complexo Hermanella, não recuperamos o gênero 
Hydromastodon Polegatto & Batista, 2007 junto com os demais gêneros do 
complexo, entretanto, como temos uma politomia nessa região da árvore (Figura 
3.5), não podemos confirmar se o gênero faz ou não parte do complexo. Outro 
resultado interessante foi o gênero Perissophlebiodes ter sido recuperado como 
grupo irmão do complexo Hermanella (sem Hydromastodon). Tal associação direta 
nunca tinha sido proposta na literatura. Entretanto mais esforços devem ser 
concentrados para compreender melhor a relação interna de Hermanellina.  
4.10.4 Perda da asa posterior 
Assim como proposto por Domínguez (2009), encontramos em nossos dados que os 




Recuperamos o gênero Perissophlebiodes na subtribo Hermanellina, clado VII.2.3 
(Figura 3.5 e Apêndice 4), assim como propôs Domínguez (2009). Bessierus Thomas 
& Orth, 2000, não amostrado, é relacionado à Perissophlebiodes e também não 
possui a asa posterior (Domínguez, 2009). Por serem os únicos gêneros dentro de 
Hermanellina sem a asa posterior, propomos que o ancestral do grupo possuía o 
caráter, e a perda ocorreu no ancestral de Bessierus + Perissophlebiodes. 
Os outros gêneros, Hagenulopsis e Askola, foram recuperados na subtribo 
Hagenulina, mais proximamente relacionados à Ulmeritina no clado VII.1 (Figura 3.5 
e Apêndice 4Apêndice 1), na tribo Hagenulini. O relacionamento entre os gêneros já 
havia sido proposto (Domínguez, 2009), entretanto é a primeira vez que o 
posicionamento filogenético do clado é apresentado. Outros gêneros que não foram 
amostrados e que possuem asa posterior fazem parte de Hagenulina, assim como 
Ecuaphlebia. Como não recuperamos a relação direta entre Hagenulopsis e Askola, 
e sim Askola + (Haguenulopsis + Ecuaphlebia), a perda da asa posterior nesses dois 
gêneros, podem ter sido de forma independente. Entretanto tal relacionamento, 
apesar de aparecer em ambas às análises, não apresentou suporte estatístico 
(BT=54, PP=0.68). Sendo assim a inclusão dos outros táxons de Hagenulina é 
necessária para compreender melhor a evolução do caráter no grupo. Nossos 
resultados, como previamente proposto por Domínguez (2009), permitem-nos 
concluir que a perda da asa posterior dos leptophlebiideos neotropicais ocorreu ao 
menos duas vezes. 
As alterações feitas na classificação de Leptophlebiidae através do tempo, incluindo 
as que propomos, encontram-se no Apêndice 3. Enquanto que os cladogramas com 
a nova proposta para Leptophlebiidae encontram-se nos Apêndices: Apêndice 5, 
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Apêndice 1 - Espécimes de Leptophlebiidae utilizados no presente estudo. 
Gênero Espécie Nome Árvore Fonte País COI 28S 
Acanthophlebia cruentata 1_A_cruentata GenBank Austrália n EU874479.1 
Adenophlebia peringueyella 1_A_peringueyella GenBank 
 
n AY749968.1 
Aprionyx sp. 1_Aprionyx_sp GenBank África do Sul n EU874480.1 
Aprionyx peterseni 1_A_peterseni GenBank África do Sul n EU874481.1 
Arachnocolus phillipsi 1_As_phillipsi GenBank Nova Zelândia n EU874482.1 
Askola froehlichi 
 
Ep3996b Brasil X X 
Askola froehlichi 
 
Ep3998a Brasil X X 
Askola sp. 
 
MM071 a Brasil X X 
Askola sp. 
 
MM071 b Brasil X X 
Atalomicria sp. 1_Atalomicria_sp GenBank Austrália n EU874483.1 
Atalophlebia sp. 1_Atalophlebia_sp GenBank Austrália KP697596 EU874484.1 
Austroclima jollyae 1_Austroclima_jollyae GenBank Nova Zelândia n EU874485.1 
Austrophlebioides sp. 2_Austrophlebioides_sp GenBank Austrália n EU874486.1 
Castanophlebia calida 1_C_calida GenBank África do Sul n EU874527.1 
Chorotherpes sp. 
 
MM070 a  Colombia n X 
Chorotherpes sp. 
 
MM070 b  Colombia X X 
Chorotherpes basalis 1_Choroterpes_sp GenBank USA HQ568788 EU874522.1 
Deleatidium sp 1_Deleatidium_sp GenBank Nova Zelândia n EU874487.1 
Deleatidium cornutum 2_D_cornutum GenBank Nova Zelândia n EU874488.1 
Ecuaphlebia sp. 
 
MM068 Colombia X X 
Euthraulus elegans 1_Euthraulus_elegans GenBank África do Sul n EU874528.1 
Euthraulus sp. 1_Euthraulus_sp GenBank Malásia n EU874521.1 
Farrodes carioca 
 
Ep 3766 a Brasil X X 
Farrodes sp. 
 
Ep6721 a Brasil X X 
Farrodes carioca 
 
Ep3762 a Brasil X X 
Farrodes carioca 
 
Ep 3796 a Brasil X X 
Farrodes carioca 
 
Ep6730 c Brasil X X 
Farrodes carioca 
 
Ep6729 a Brasil X X 
Farrodes carioca 
 
Ep3802 a Brasil X X 
Fittkaulus sp. 
 
MM083 Brasil X X 
Fittkaulus sp. 
 
MM088 b Brasil X X 
Gen. Ind. 1  sp. 
 
MM060bUFRJ Brasil X X 
Gen. Ind. 2  sp. 
 
Ep6714 b Brasil X X 
Gen. Ind. 2  sp. 
 
Ep6714 a Brasil X X 





Habrophlebia sp. 1_Habrophlebia_sp GenBank Suíça HG935080 EU874519.1 
Hagenulopsis sp. 
 
Ep6677 Brasil X X 
Hagenulopsis sp. 
 
MM072 Brasil n X 
Hermanella amere 
 
Ep6074b Brasil X X 
Hermanella angelis/maculipennis 
 
Ep6075b Brasil X X 
Hermanella amere 
 
Ep6074a Brasil X X 
Hermanella angelis/maculipennis 
 
Ep6075a Brasil X X 
Hermanellopsis sp.  
 
EAR0072 Brasil X X 
Homoeoeneuria watu Ep5664a_Hwat_N_ES Ep5664a Brasil X X 
Hydromastodon sallesi 
 
Ep5607i Brasil X X 
Hydromastodon sallesi 
 
Ep5607k Brasil X X 
Hydromastodon sallesi 
 
Ep5607f Brasil X X 
Hydromastodon sallesi 
 
MM084 a  Brasil X X 
Hydromastodon sallesi 
 
MM084 c Brasil X X 
Hydrosmilodon sp. 
 
Ep6696 a Brasil X X 
Hydrosmilodon primanus 
 
Ep6357o Colombia X X 
Hydrosmilodon primanus 
 
Ep6357i Colombia X X 
Hydrosmilodon sp. 
 
Ep6696 b Brasil X X 
Hydrosmilodon sp. 
 
Ep6692 b Brasil X X 
Hylister hermanella/obliquus 
 
Ep5873d Brasil X X 
Hylister hermanella/obliquus 
 
Ep5616b Brasil X X 
Isothraulus abditus 1_I_abditus GenBank Nova Zelândia n EU874489.1 
Jappa sp. 1_Jappa_sp GenBank Austrália KP697520 EU874490.1 
Koorrnonga sp. 1_Koorrnonga_sp GenBank Austrália n EU874491.1 
Leentvaaria palpalis 
 
Ep6085a Brasil X X 
Leentvaaria palpalis 
 
Ep6117b Brasil X X 
Leentvaaria palpalis 
 
Ep6117a Brasil X X 
Leentvaaria palpalis 
 
Ep6085b Brasil X X 
Leptophlebia cupida 1_L_cupida GenBank USA GU713796 EU874505.1 
Leptophlebia vespertina 1_L_vespertina GenBank Noruega JN299152 EU874508.1 
Leptophlebia marginata 1_L_marginata GenBank Noruega KC158568 EU874509.1 
Malagasy 15 
 
3_Malagasy GenBank Madagascar n EU874470.1 
Malagasy 4 
 
2_Malagasy GenBank Madagascar n EU874474.1 
Malagasy 6 
 
1_Malagasy GenBank Madagascar n EU874476.1 
Massartella sp. 
 
Ep6681 b Brasil X X 
Massartella brieni 
 
Ep 4007 Brasil X X 
Massartella brieni 
 
Ep 5260 Brasil X X 
Massartella brieni 
 
Ep 1797 b Brasil X X 
Massartella brieni 
 
Ep 4803 a Brasil X X 
Massartella sp. 
 
Ep6680 Brasil X X 
Massartellopsi irarrazavali 1_M_irarrazavali GenBank Chile n EU874492.1 
Massartelopsis sp. 
 
MM1 Argentina X X 
Massartelopsis sp. 
 
MM2 Argentina X X 
Meridialaris sp. 
 
Ep6672 a Argentina X X 
Meridialaris sp. 
 
Ep6672 b Argentina X X 
Meridialaris laminata 1_M_laminata GenBank Chile n EU874494.1 
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Meridialaris diguillina 1_M_diguillina GenBank Chile n EU874493.1 
Meridialaris diguillina 2_M_diguillina GenBank Chile n AY749952.1 
Microphlebia sp. 
 
Ep6693 b Brasil X X 
Microphlebia sp. 
 
MM085 a Brasil X X 
Microphlebia sp. 
 
MM085 c Brasil X X 
Miroculis sp.1 
 
Ep3644a Brasil X X 
Miroculis sp.1 
 
Ep3644b Brasil X X 
Miroculis sp.4 
 
Ep5298a Brasil X X 
Miroculis fittkaui 
 
Ep3658a Brasil X X 
Miroculis caparoensis 
 
Ep5501a Brasil X X 
Miroculis caparoensis 
 
Ep3666a Brasil X X 
Miroculis sp. 
 
Ep6679 b Brasil X X 
Needhamella sp.  
 
Ep6066a Brasil X X 
Needhamella sp.  
 
Ep6066b Brasil X X 
Neochoroterpes nanita 1_N_nanita GenBank USA n EU874524.1 
Neozephlebia scita 1_N_scita GenBank Nova Zelândia n EU874495.1 
Nousia delicata 
 
Ep6674 b Argentina X X 
Nousia sp.  
 
N1 Argentina n X 
Nousia sp.2 1_Nousia_sp2 GenBank Austrália n EU874497.1 
Nousia sp.1  2_Nousia_sp1 GenBank Austrália n EU874498.1 
Oligoneuria amazonica Ep6054a_Oamz_IM_PI Ep6054a Brasil X X 
Paraleptophlebia volitans 1_P_volitans GenBank USA HQ943470 EU874516.1 
Paraleptophlebia westoni 1_P_westoni GenBank Japão KF563025 EU874517.1 
Paraleptophlebia submarginata 1_P_submarginata GenBank Suíça LN734754 EU874514.1 
Paramaka sp. 
 
Ep5610 a Brasil X X 
Paramaka sp. 
 
Ep5610 b Brasil X X 
Paramaka convexa 
 
Ep6072a Brasil X X 
Paramaka convexa 
 
Ep5748a Brasil X X 
Paramaka convexa 
 
Ep5749a Brasil X X 
Paramaka convexa 
 
Ep5747c Brasil X X 
Paramaka sp.  
 
1Paramaka Brasil X X 
Penaphlebia sp.  
 
P2 Argentina n X 
Penaphlebia barriai 1_P_barriai GenBank Chile n EU874499.1 
Penaphlebia chilensis 2_Pa_chilensis GenBank Chile n EU874500.1 
Perissophlebiodes flinti 
 
Ep6726 a Brasil X X 
Perissophlebiodes flinti 
 
Ep6726 b Brasil X X 
Perissophlebiodes flinti 
 
Ep6726 c Brasil X X 
Perissophlebiodes flinti 
 
Ep6726 d Brasil X X 
Radima sp.1 Radima_sp1 GenBank Madagascar n EU874473.1 
Radima sp.2 Radima_sp2 GenBank Madagascar n EU874477.1 
Radima sp.5 Radima_sp5 GenBank Madagascar n EU874466.1 
Simothraulopsis  sp.4 
 
Ep6565c Brasil X X 
Simothraulopsis  sp.2 
 
Ep5972b Brasil X X 
Simothraulopsis 
  
Ep6668 b Brasil X X 
Simothraulopsis 
  
Ep6735 b Brasil X X 
Simothraulopsis 
  





Ep5971 a Brasil X X 
Simothraulopsis 
  
Ep5971 b Brasil X X 
Tepakia caligata 1_T_caligata GenBank Nova Zelândia n EU874502.1 
Terpides sooretamae 
 
Ep6548a Brasil X X 
Terpides sooretamae 
 
Ep6406 Brasil X X 
Terpides sooretamae 
 
Ep6345c Brasil X X 
Terpides sp. 
 
MM089 a Brasil X X 
Thraulodes sp. 
 
MM073 a Brasil X X 
Thraulodes sp. 
 
MM073 c Brasil X X 
Thraulodes itajanus 
 
MM074 c Brasil X X 
Thraulodes sp. 
 
MM082 a  Brasil X X 
Thraulodes sp. 
 
MM086 a Brasil X X 
Thraulodes sp. 
 
MM086 b Brasil X X 
Thraulus sp.1 2_Thraulus_sp GenBank Papua-Nova Guiné n EU874468.1 
Thraulus sp.3 1_Thraulus_sp GenBank Papua-Nova Guiné n EU874464.1 
Tikuna bilineata 
 
Ep4503 Brasil X X 
Tikuna bilineata 
 
Ep4502 Brasil X X 
Traverella insolita 
 
Ep5881b Brasil X X 
Traverella insolita 
 
Ep5871a Brasil X X 
Traverella insolita 
 
Ep5756a Brasil X X 
Ulmeritoides sp. 
 
MM079 Brasil X X 
Ulmeritoides sp. 
 
MM080 a Brasil X X 
Ulmeritoides sp. 
 
MM080 c Brasil X X 
Ulmeritoides sp. 
 
MM087 a  Brasil X X 
Ulmeritoides sp. 
 
MM087 b  Brasil X X 
Ulmeritoides sp. 
 
MM087 c Brasil X X 




Apêndice 2 -Inferência filogenética de Máxima Verosimilhança dos genes concatenados 




Apêndice 3 - Alterações na classificação de Leptophlebiidae através do tempo incluindo as do 
presente trabalho. 
Autor Banks 1900 Peters 1980 Savage1980, 
1982, 1986 e 
1987; 
Dominguez 

















Família Leptophlebiidae Letophlebiidae Leptophlebiidae Leptophlebiidae Leptophlebiidae Leptophlebiidae 









































































Apêndice 4- Cladograma com evidência nos gêneros sem asa posterior. 
 
 









Apêndice 7- Cladograma com a classificação proposta para Haguenulinae. 
 
